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摘要 : DER LRA) CERHAKET EK ,在 星 食 坑道 时 导致 树木 水 分 和 养分 运输 系统 受到 
破坏 , 短 时 间 内 对 整 片 森林 造成 严重 的 经 济 危害 。 聚 集 信息 素 在 小 营 忠 聚集 危害 过 程 中 扮演 着 非 
常 重 要 的 角色 ,目前 已 有 多 种 小 宫 贝 聚集 信息 素 成 分 被 鉴定 并 成 功 应 用 于 生产 防 控 工 作 中 。 类 异 
成 二 烯 类 聚集 信息 素 是 小 圳 虫 中 极为 重要 的 一 类 聚集 信息 素 , 其 主要 成 分 包括 小 圳 烯 醇 、 小 圳 二 烯 
醇 、 蕊 鞭 草 烯 醇 及 其 衍生 物 。 本 文 从 类 蜡 太 二 烯 类 聚集 信息 素 的 生物 合成 前 体 物质 、 生 物 合成 位 
点 、 生 物 合 成 途径 、 取 食 和 JHII 调控 \、 微 生物 与 其 生物 合成 关系 以 及 展望 6 个 方面 出 发 ,全 面 阐述 
T > de & Ips F K+} ge J Dendroctonus 中 小 圳 虫 聚 集 信息 素 的 生物 合成 机 制 及 调控 机 制 。 文 中 
首先 重点 阅 述 了 小 吉 虫 体内 以 甲 郑 太 酸 途 径 从 头 合 成 小 圳 二 烯 醇 以 及 利用 寄主 成 分 a- 藻 烯 直接 
合成 马鞭 草 烯 醇 的 生物 合成 过 程 ;其 次 阐述 了 生物 合成 途径 中 关键 酶 和 基因 对 小 吉 取 食 和 JHIH 处 
理 的 响应 以 及 小 霆 虫 肠 道 微生物 和 伴生 真菌 对 该 类 聚集 信息 素 生物 合成 的 影响 ;最 后 ,针对 小 洛 中 
类 异 太 二 烯 类 聚集 信息 素 生物 合成 研究 作 了 探讨 和 展望 。 本 文 为 开发 和 应 用 其 聚集 信息 素 控制 小 
BR EERE CRM, 
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Abstract: The bark beetles ( Scolytidae) are important wood boring pests, which can severely damage 
the water and nutrient transport systems of their hosts and cause significant economic loss to the damaged 
forest in a relatively short time. The aggregation pheromones of bark beetles play an important role in the 
process of their mass attack. Many aggregation pheromone components of bark beetles have been 
identified and applied successfully to manage and control bark beetle outbreak in the field. Among them, 
isoprenoid aggregation pheromones are the most important ones which include several kinds of 
components , such as ipsenol, ipsdienol, verbenol and their derivatives. In this article, in order to clarify 
the biosynthesis and regulation mechanism of isoprenoid aggregation pheromones of bark beetles in genera 
Ips and Dendroctonus, we focused on such six aspects as biosynthesis precursors, biosynthesis sites, 
biosynthesis pathway, feeding and JHIII regulation, relationships of microbes and biosynthesis, and the 


future research prospects. Firstly, we mainly introduced the de novo biosynthesis pathway of ipsdienol via 
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mevalonate pathway and the transformation process of host volatile alpha-pinene to verbenol. Then, we 


summarized and elaborated the responses of key enzymes and genes in the biosynthesis pathway of 


juvenile hormone II and feeding treatments as well as the effects of gut microbes and associated fungi in 


bark beetles on aggregation pheromone biosynthesis. Finally, we put forward some research expectations 


concerning biosynthesis of isoprenoid aggregation pheromones in bark beetles. These information provide 


a theoretical basis for developing and applying aggregation pheromones to control bark beetles. 
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世界 上 已 鉴定 的 小 惨 虫 种 类 约 有 6 000 种 ,分 
布 于 约 225 个 属 中 ,其 中 经 济 上 危害 严重 .聚集 信息 
素 研 究 较为 全 面 的 种 类 主要 集中 在 齿 小 副 属 Ips K 
/\\4£)8 Dendroctonus 和 小 起 属 Scolytus Po Silverstein 
等 于 1966 FH KEE TIMIN FAE Ips confusus 
[该 虫 经 Lanier (1970) 从 其 分 布 . 寄 主 植 物种 类 、 
生物 学 和 聚集 信息 素 等 方面 进行 深入 分 析 , 确 认 实 
为 类 加 州 十 齿 小 守 Ips paraconfusus ) 的 聚集 信息 素 
成 分 是 小 襄 二 燃 酵 (ipsdienol) ,/]v E8688 (ipsenol ) 























Dendroctonus; aggregation pheromones; 


ipsdienol; verbenol; 


和 顺 式 马 甘草 烯 醇 (cis-verbenol) 。 目 前 已 鉴定 的 代 
表 性 齿 小 起 和 大 小 过 的 聚集 信息 素 成 分 如 表 1。 根 
据 聚 集 信息 素 成 分 的 化 学 结构 及 生物 合成 来 源 , 可 
将 小 吉 虫 聚集 信息 素 分 为 4 类:(1) 类 异 戊 二 烯 类 ; 
(2) 脂肪 酸 衍 生物 类 ; (3 ) 氮 基 酸 衍 生物 类 ;(4) 未 知 
生物 合成 来 源 类 。 小 窟 二 焕 醇 和 马鞭 草 烯 醇 是 类 异 
戊 二 烯 类 聚集 信息 素 代表 性 化 合 物 ( Silverstein et 
al., 1966; Hughes, 1974; Symonds and Elgar, 2004; 
Blomquist et al., 2010) 。 


























R1 目前 已 鉴定 的 代表 性 齿 小 壹 和 大 小 嘉 的 聚集 信息 素 成 分 
Table 1 Compositions of aggregation pheromones of typical bark beetles identified so far in Jps spp. and Dendroctonus spp. 
UN ETIEN 聚集 信息 素 成 分 参考 文献 
Species of the bark beetles Components of aggregation pheromones References 
齿 小 骞 属 Ips 
松 六 齿 小 才 Ips acuminatus (S)-( + )-Ipsdienol, (S)-( - )-Ipsenol, (S)-cis-Verbenol Bakke, 1978 
E/E VE Ips typographus 2-Methyl-3-buten-2-ol, (S) -cis-Verbenol Bakke, 1976 


TRUS AZ) Ips subelongatus 

JCR IVANEK Ips nitidus 

FRAG EPLAN Ips shangrila 

ZEMIN FAE Ips paraconfusus 
EHE Ips duplicatus 

D+ aA) Ips sexdentatus 

JEMIE Ips amitinus 

MANE Ips pini 

PUNT PS AEk Ips cembrae 

ATG GPE Z Ek Ips schmutzenhoferi 


TEE EEIZ Ips latidens 














(S)-( +)-Ipsdienol, (S)-( — ) -Ipsenol 
2-Methyl-3-buten-2-ol, ( — ) -Ipsdienol, ( - ) -cis-Verbenol 
2-Methyl-3-buten-2-ol, ( + )-Ipsdienol, ( - ) -cis-Verbenol 
( - )-Ipsenol, ( + )-Ipsdienol, ( + ) -cis-Verbenol 
Ipsdienol, E-Myrcenol 

Ipsdienol, Ipsenol 

(S)-( +)-Ipsdienol, (S)-( - )-Ipsenol, Amitinol 
Ipsdienol, E-Myrcenol, Lanierone 


Ipsdienol, Ipsenol, 3-Methyl-3-buten-1 -ol 





Ipsenol, Ipsdienol, (S) -cis-Verbenol 
(S)-( — )-Ipsenol, (S) -cis-Verbenol 


Zhang et al., 2007; Chen et al., 2016 
Zhang et al., 2009a 
Zhang et al., 2009b 

Silverstein et al., 1966 
Schlyter et al., 1992 
Vité et al., 1972 
Kohnle et al., 1993 
Miller et al., 1990 
Stoakley et al., 1978 
Eidmann and Birgersson, 1988 
Miller et al., 1991 








Khaa Dendroctonus 
FELL PAK ak Dendroctonus armandi 
红 脂 大 小 寺 Dendroctonus valens 
黑山 大 小 吉 Dendroctonus ponderosae 


j 方 松 大 小 者 Dendroctonus frontalis 


a 








RBAK Dendroctonus brevicomis 








2-Methyl-3-buten-2-ol ; 2- 甲 基 -3- 丁 烯 -2- 醇 ; 3-Methyl-3-buten-1-ol: 3- 
RAHE; cis-Verbenol: 顺 式 马鞭 草 烯 醇 ; trans-Verbenol; Fost 5 Hi Rt BE; Verbenone; 马鞭 草 烯 酮 ; Seudenol: 3- 


Frontalin: PAŽE]; Lanierone: 2- 羟 基 -4 ,4,6- 三 














部 松 小 壹 诱 剂 ; 





exo/endo-Brevicomin : 








( - )-trans-Verbenol, exo-Brevicomin, Seudenol 
trans-Verbenol, Myrtenol, cis-Verbenol 

( — )-trans-Verbenol ( 2) , exo/endo-Brevicomin (ô ) 
Frontalin ( 2), ( + )-endo-Brevicomin ( 6 ) 


Frontalin, exo-Brevicomin 
































Chen et al., 2015 
Shi and Sun, 2010 
Libbey et al., 1985 
Moreno et al., 2008 

Tilden and Bedard, 1985 


基 -3- 丁 烯 -1- 醇 ; Ipsdienol: 74k KSR; Ipsenol: 小 袁 烯 醇 ; E-Myrcenol ; 











基 -2- 环 已 烯 -1- 醇 ; 








基 -2 ,5- 环 已 二 烯 -1- 酮 ; Amitinol: 埃 马 丁 醇 . 
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从 1966 年 到 现在 MERKER eR ER 
息 素 的 生物 合成 一 直 是 研究 的 热点 问题 。 目 前 公认 
的 小 壹 虫 聚 集 信 息 素 生物 合成 方式 主要 有 2 种 : 
(1) 在 小 圳 虫 体 内 从 头 生物 合成 ,例如 通过 甲 产 成 
酸 途 径 合 成 小 才 二 烯 醇和 2- 甲 基 -3- 丁 烯 2- 醇 ( MB ) 
等 ;(2) 以 寄主 植物 成 分 为 合成 前 体 进行 生物 转化 ， 
例如 利用 a- 菠 烯 生 物 合成 马鞭 草 烯 醇 (Tittiger and 
Blomquist, 2017) 。 此 前 小 地 虫 聚集 信息 素 生物 合 
成 综述 报道 ( Tillman et al., 1999; Blomquist et al., 
2010; Tittiger and Blomquist, 2017) 并 非 针 对 类 异 成 
二 烯 类 聚集 信息 素 展开 , 且 综 述 中 未 提 及 肠 道 微 生 
物 和 伴生 真菌 在 小 圳 虫 聚集 信息 素 生 物 合成 过 程 中 
的 作用 。 鉴 于 此 ,本文 将 以 小 喜 虫 类 异 戊 二 烯 类 聚 
集 信息 素 的 生物 合成 作为 综述 对 象 , 以 小 圳 二 烯 醇 
与 寄主 植物 成 分 香 叶 烯 (myrcene ) 马鞭 草 炳 醇 与 
Qa- 浅 烯 在 化 学 结构 上 具有 相似 性 为 切入 点 ,全 面 阐 
述 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 与 合成 前 体 之 间 的 关 
系 ,聚集 信息 素 在 小 寇 虫 体内 的 生物 合成 位 点 、 从 藉 
生物 合成 的 甲 羟 戊 酸 途 径 及 酶 和 基因 功能 鉴定 ,以 
RRA JHII 和 微生物 对 该 类 聚集 信息 素 生 物 合成 
的 调控 机 制 。 


1 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 生 物 合成 
的 前 体 物 质 


小 骞 虫 主要 的 聚集 信息 素 成 分 小 骞 二 烯 醇 可 由 
寄主 植物 单 昔 烯 成 分 香 叶 和 烯 衍化 而 来 ,两 种 物质 的 
化 学 结构 非常 相似 (图 1) ,该 转化 过 程 也 被 认为 是 
小 才 虫 克服 寄主 抗 性 的 代谢 解毒 机 制 ( Francke and 
Vité, 1983; Phillips and Croteau, 1999; Sandstrom et 
al., 2006), AUBEIERA ENIE EERE A 
成 的 前 体 物 质 来 自如 下 2 方面 的 证 据 :(1) 类 加 州 
FAERIE H 标记 的 香 叶 烯 (*H-myrcene) 中， 




































































1990) 。 但 是 齿 小 圳 属 中 不 同 种 类 小 圳 虫 对 外 源 香 
叶 烯 的 利用 方式 是 有 差异 的 。 类 加 州 十 齿 小 喜 和 美 
ABU) ak I. avulsus 不 经 过 取 食 ,直接 暴露 在 香 
叶 烯 中 就 可 产生 小 守 二 烯 醇 ;而 南部 松 具 小 埠 工 
grandicollis AU BG) EL. calligraphus 则 需要 经 过 
IEA AE AE ak — rE Hughes, 1974)。 在 利用 
By Han EITA ee PA i] IS Ach SIS TY A aia, 2B 
FETE TU es P Pr AE A) 7] va — Rae 7) a cb E 
产生 的 量 (Byers，1981 ) 。 由 此 可 见 , 通 过 取 食 摄 
的 香 叶 烦 对 小 吉 二 烯 醇 的 合成 贡献 不 大 ,并 且 对 弥 
漫 在 自身 周围 的 香 叶 烯 利用 效率 也 不 高 ,推测 小 震 
虫 体内 可 能 存在 一 条 从 头 生物 合成 小 索 二 烯 醇 的 途 
ko AHF FIRER AE A (HMG-CoA ) 还 原 酶 抑制 
剂 康 帕 丁 (compactin ) Ab EA I. duplicatus ,发 
BL] ae — Res A E far BE ( myrcenol ) 的 合成 均 受 到 
dM ill, PS EU 7) LA ET KR SLE DE 
RAIE FY FE ss FF RIR (mevalonate pathway , 
MVA) (Ivarsson et al., 1993), 2 ETIR, |i i 
醇 既 可 以 在 高 浓度 香 叶 烯 诱导 下 产生 ,也 可 以 完全 
通过 取 食 诱导 在 体内 从 头 进行 生物 合成 ,但 在 自然 
情况 下 只 有 从 头 生 物 合成 才 是 产生 小 改 二 烦 醇 的 最 
主要 方式 (Blomquist et al., 2010) ,而 由 寄主 香 叶 烯 
直接 转化 是 次 要 方式 ( Byers and Birgersson, 2012) 。 
因此 终 产 物 中 小 寇 二 燃 醇 来 自 于 两 种 途径 香 叶 烯 的 
转化 比例 需要 进一步 研究 ,小 圳 虫 对 外 源 香 叶 烯 转 
化 利用 率 低 的 问题 也 有 等 研究 。 通 过 MVA 途径 生 
物 合成 的 小 翼 二 炳 醇 可 以 作为 小 吉 烯 醇 生 物 合成 的 
前 体 物 质 。 将 南部 松 齿 小 窟 和 类 加 州 十 齿 小 塞 用 小 
fae Fe EAD Bs (AS FAC Hi] Mig cb SL), Be A 7) ak Mr 
BEE 5 7] Vase — RAE AL PE J FZ aot i] Mg Ach E Ae BL | 
aa OBE AY AE WH TM ( Hughes, 1974) , (Ake) aa hi 
醇 也 不 排除 直接 来 自 于 香 叶 烯 的 可 能 。 

大 部 分 齿 小 堵 属 和 大 小 窟 属 小 埠 虫 均 能 产生 顺 



















































































能 产生 含 乞 代 标 记 的 小 才 燃 醇和 小 窟 二 烯 醇 
(Hughes, 1974; Hendry et al., 1980), (2) 类 加 州 
TAA |e aR TEA E Y E BAS I Ra, Be BL) a Ka 
FREE ATL] k Aa BE FS) E aM a Sj Ap eR JE ZN] St TEL 
X (Byers et al., 1979), Byers 和 Wood (1981 ) 研究 
DORAN IH F AEE | ak a AV 
烯 醇 的 前 体 是 来 源 于 弥漫 在 虫 体 周围 的 香 叶 烯 ,而 
不 是 来 自 于 通过 取 食 摄 和 毛皮 中 的 香 叶 烯 。 因 为 利 
用 香 叶 和 烯 含量 不 同 的 几 种 寄主 饲 喂 类 加 州 十 齿 小 
震 ,发 现 小 圳 二 焕 醇 的 生成 量 与 寄主 植物 中 香 叶 烯 
的 含量 高 低 没 有 相关 性 (Byers and Birgersson, 









































IAE HE BE Mi FEF ( cis-verbenol) 和 反 式 马鞭 草 炳 醇 
( trans-verbenol ) 作为 其 聚集 信息 素 成 分 ( 表 1) ,其 
化 学 结构 与 寄主 植物 单 蓝 和 烯 成 分 -省 烯 非常 相似 
(图 1) 。 类 加 州 十 齿 小 雷 雌 雄 虫 暴露 在 o- Die Ma I 
境 或 者 取 食 后 ,后 肠 中 反 式 马鞭 草 烯 醇 和 顺 式 马 答 
草 炳 醇 的 含量 与 a- 菠 烯 的 浓度 呈正 相关 (Renwick 
et al., 1976) ,因此 认为 w- 菠 烯 是 该 类 聚集 信息 素 生 
物 合成 的 前 体 物质 (Francke and VitE，1983 ) 。 利 用 
a- 菠 烯 处 理 西 部 松 大 小 喜 D. brevicomis 成 虫 时 也 发 
现 反 式 马鞭 草 烽 醇和 后 成 量 与 a- 浅 烯 处 理 量 之 间 存 
在 线性 关系 (Hughes,，1973 ) 。 将 类 加 州 十 齿 小 喜 暴 
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露 在 香 叶 烯 和 c-Met A, ACHR a- Tie Aa BIE E HE 16 
JN Eh REL RAPE FY 3 LC Ma 1 ak A 
效率 高 ( Byers and Wood, 1981). 马鞭 草 烯 醇 是 许 
Zak RHE BAE TJ AE AS Eak A 
FELA E E H a PE HR RAAR 
的 活性 成 分 ( 表 1) 。 寄 主 植物 挥发 物 中 不 同 手 性 的 
a- 菠 烯 可 以 调节 云 杉 八 齿 小 圳 后 肠 中 顺 式 马鞭 草 烽 
醇和 反 式 马鞭 草 烯 醇 的 比例 (Lindstrom et al., 
1989)。 类 加 州 十 齿 小 窟 暴露 在 (+ )-a- 菠 炳 气体 
中 24 上, 肉 雄 成 虫 均 产 生 ( + )- 反 式 马 鞭 草 烯 醇 , 俊 
露 在 ( — )-Q- 浅 烯 中 均 产生 (+ )- 顺 式 马 鞠 草 烯 醇 ， 
暴露 在 ( + ) -a- 菠 烯 中 雌雄 成 虫 均 产生 等 量 的 ( + )- 
反 式 马 办 草 炳 醇和 ( + )- 顺 式 马 甘草 烯 醇 ( Renwick 
et al., 1976) SPA TT RASA SE D. frontalis 暴露 在 
oe Dre ir T , UTE CIE MG HE Ja Wi He Po E T 
IRE He ls BAT IR E P E Ss SRB TE B- 浅 烯 的 
HER E Ja He P te Ne RS ASF BE ( trans- 
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pinocarveol ) FIPA fF Fr Hel ( pinocarvone ) , WE IR E Ja H 
中 仅 检 测 到 松香 芹 酮 (Renwick et al., 1973), 40 
A/D D. valens 暴露 在 (S)-( — )-o- piel AI (R) - 
(+ )- 蔬 烯 18 ~ 20 h Jaap sll AE IR E HEE KE AL 
反 式 马鞭 草 烯 醇 (Shi and Sun, 2010)。 利 用 (+ )- 
或 者 ( - )-a- 蔬 烯 处 理 西 部 松 大 小 骞 时 发 现 峻 雄 成 
虫 能 够 产生 (+ )- 或 者 ( -)- 反 式 马 甘草 烯 醇 
(Byers, 1983b) , 因此 决定 马鞭 草 烯 醇 空间 化 学 结 
构 的 因素 在 不 同 小 圳 虫 之 间 存 在 差异 。 在 南方 松 大 
Nak FRSA) ak D. terebrans 幼虫 体内 也 发 现 反 
式 马 其 草 烯 醇 ,但 暴露 在 w- 菠 烯 下 的 师 却 并 未 产生 
ye Hughes, 1975), 7a 9b, FAR BTA bak 
虫 聚 集 信息 素 合成 的 前 体 物 质 都 来 自 于 寄主 植物 。 
例如 ,在 西部 松 大 小 过 雌 成 虫 脂肪 体 中 发 现 西部 松 
小 圳 诱 剂 (exo-brevicomin ) 从 头 生 物 合成 的 前 体 物 
质 是 非 寄主 植物 成 分 6-(Z)- 王 烯 2- 酮 ( Vanderwel 
et al., 1992) 。 














TA ob A, 


BM ii 


Myrcene 


1). eke — Sain 


Ipsdienol 


图 1 两 种 类 异 成 二 烯 类 聚集 信 ， 





Qa- 蔬 烯 马鞭 草 断 醇 
a-Pinene Verbenol 


息 素 成 分 及 其 合成 前 体 的 化 学 结构 


Fig. 1 Chemical structures of the components of two isoprenoid aggregation pheromones and their synthesis precursors 


2 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 的 生物 合 
成 位 点 


对 和 鞘翅 目 昆虫 而 言 ,聚集 信息 素 的 生物 合成 位 
点 通常 位 于 专门 分 泌 信 息 素 的 腺 体 、 脂 肪 体 和 中 上 肠 
等 组 织 或 器 官 中 (Lew and Ball, 1978; Blomquist et 
al., 2010; Keeling et al.，2013 )。 例 如 , 榆 小 过 
Scolytus multistriatus 具有 分 泌 .储存 和 释放 聚集 信息 





























分 通过 取 食 寄主 诱导 体内 从 头 生 物 合成 或 转化 前 体 
物质 后 在 后 肠 积累 ,然后 随 装 便 释 放 到 体外 发 挥 其 
生态 功能 (Ivarsson et al., 1998) ,所 以 早期 对 大 部 分 
小 吉 虫 聚集 信息 素 的 研究 均 是 通过 分 离 提 取 后 肠 来 
ET AY ( Hughes, 1974; Byers et al., 1979, 1984; 
Byers, 1983a, 1983b) ,但 是 在 接 下 来 的 20 年 左右 
时 间 里 聚集 信息 素 生 物 合成 的 具体 位 置 还 没有 清晰 
界定 。 齿 小 副 聚集 信息 素 小 圳 二 烯 醇 的 生物 合成 路 
线 是 MVA 途径 ,3- 羟 基 -3- 甲 基 戊 二 酰 辅酶 A 还 原 









































素 的 腺 体 , 其 主要 聚集 信息 素 成 分 4- 甲 基 -3- 庚 醇 
(4-methyl-3-heptanol) 和 5- 乙 基 -2 ,4- 二 甲 基 -6,8- 二 
AZILIS 3. 2. 1] Æ% (multistriatin ) 是 在 处 女 雌 成 
虫 腹部 前 端 和 末端 合成 ,最 终 通过 生殖 絮 部 位 一 对 
硬化 的 锥 形 结构 作为 腺 体 释 放 到 体外 ,次 要 聚集 信 
息 素 成 分 鞋 澄 茄 油 烽 (cubebene) 则 是 寄主 植物 产生 
的 (Gore et al., 1977), W/E R EREK 



































iti: (3-hydroxy-3-methyl glutaryl coenzyme A reductase , 
HMGR ) h — Ma BE aed Be HP AY — Te BE BR E 
H, ENEE R RIE E R AE UE EP BAL A — 
个 重要 标记 (Seybold et al., 1995; Ivarsson et al., 
1998)。 利 用 “C pricy Z RAX Z IN Be A a 
的 离 体 组 织 进 行 处 理 , Ae | ek — Ma BS E22 TE J e 
飞行 肌 中 合成 ,进一步 利用 Northern blot 技术 对 
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HMGR cDNA 表达 进行 分 析 , 发 现 该 cDNA 在 胸部 
位 置 大 量 积累 (Ivarsson et al.，1998 )。 将 美 松 次 小 
圳 的 中 肠 组 织 在 含有 "C 标记 的 乙酸 钠 缓 冲 液 中 离 
体 培养 ,进行 放射 性 液 相 色谱 (Radio-HPLC ) 检测 ， 
发 现 中 肠 中 有 同位 素 标 记 的 小 骞 二 烯 醇 ,同时 利用 
JAAS SCAR ART SEAS TA tk IT HMGR 表达 进行 定 
位 ,结果 发 现在 保 幼 激素 MJH) 处 理 和 取 食 诱导 
的 雄 成 虫 中 肠 中 发 现 该 酶 大 量 表达 (Hall et al., 
2002), 。 以 上 试验 及 研究 结果 均 表明 中 肠 是 小 过 二 
烯 醇 的 生物 合成 位 点 (Tvarsson et al., 1998), XÆ 
LK) 4k D. ponderosae 体内 MVA 途径 中 HMGR 和 
GGPPS| Hee LHe LSE ARE Fe IE, SG BASS 
小 才 诱 剂 (frontalin ) 的 生物 合成 ] 基因 在 中 上 肠 组 织 
和 脂肪 体 中 表达 量 进 行 研究 ,发现 脂 肪 体 中 基本 不 
存在 MVA 途径 (Aw et al., 2010 ) 。 参 与 聚集 信息 素 
生物 合成 的 中 肠 细胞 与 不 参与 的 细胞 具有 许多 超 微 




















途径 以 糖 酵 解 产物 乙酰 辅酶 A 作为 原初 供 体 来 合 
成 省 体 类 和 倍 半 茧 化合 物 (Bach, 1995 ) 。 之 前 的 研 
究 都 表明 小 骞 二 烯 醇 可 以 在 小 守 虫 虫 体内 从 头 生 物 
合成 ,利用 同位 素 “C 标记 的 乙酸 钠 和 甲 羟 成 酸 内 
酯 处 理 类 加 州 十 齿 小 埠 , 在 后 肠 挥发 物 中 发 现 含有 
同位 素 标记 的 小 骞 二 烯 醇和 小 纤 烯 醇 ,这 证 明 小 吉 
二 烯 醇 的 生物 合成 路 线 就 是 MVA 途径 (Seybold et 
al., 1995; Tillman et al., 1998) 。 

TEV BE HPS A A Z BE CoA 作为 起 始 物质 通过 
MVA 途径 合成 香 叶 烽 。2 分 子 的 乙酰 CoA 在 硫 解 
酶 的 作用 下 形成 乙酰 乙酰 辅酶 A, 其 再 与 乙酰 辅酶 
A Æ HMG-CoA 合成 酶 (3-hydroxy-3-methyl glutaryl 
coenzyme A synzyme,，HMGS) 的 作用 下 形成 3- 羟基 - 
3- 甲 基 戊 二 本 辅酶 A (3-hydroxy-3-methy] glutaryl 
coenzyme A, HMG-CoA) ,该 物质 在 HMGR 的 作用 
下 不 可 道 地 形成 甲 羟 戊 酸 , 还 原型 烟 酰 胺 腺 呆 叭 二 































































































结构 方面 的 差异 (Nardi et al., 2002)。 综 上 所 述 , 可 
以 认为 只 要 以 MVA 途径 中 的 物质 作为 聚集 信息 素 
的 合成 前 体 ,其 生物 合成 位 点 就 是 位 于 中 肠 。 另 外 ， 
现 有 研究 表明 马鞭 草 烯 醇 的 生物 合成 主要 是 在 小 吉 
虫 中 肠 组 织 、 脂 肪 体 以 及 血 淋 巴 中 完成 (Hughes， 
1973; Blomquist et al., 2010; Keeling et al., 2016), 
细胞 色素 P450 氧化 酶 在 小 埠 虫 代谢 a- Ka AE R E 
团 草 烯 醇 过 程 中 扮演 了 重要 角色 ( White et al., 
1979; Keeling et al., 2016; Nadeau et al., 2017 ) 。 


3 ”类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 的 生物 合 
成 途径 


植物 中 类 异 戊 二 烯 成 分 (如 香 叶 烯 和 a- Ka ) 
的 合成 前 体 物 质 是 异 戊 烯 基 焦 磷酸 (isopentenyl 
diphosphate, IPP) 及 异 构 体 二 甲 基 烯 丙 基 焦 磷 酸 
(dimethylallyl diphosphate, DMAPP) ;其 生物 合成 有 
2 条 途径 :(1) 来 源 于 细胞 质 中 的 MVA 途径 ,产物 是 
固 醇 、 倍 半 昔 和 三 得 化 合 物 ;(2) 来 源 于 质 体 中 2C- 
甲 基 -4- 磁 AR-AD-op BE BE AY iR 7 ( 2C-methyl-D- 
erythritol-4-phosphate, MEP) , P= H - 2f mhii ii i 
All PY ws Hs ( Sapir-Mir et al., 2008; 王 秋 军 等 , 2012) 。 
TEE VASA PA ZR TG Rs E Jaa AE HFS E IN ET 
的 ,合成 下 游 产 物 的 前 体 物 质 既 有 来 自 于 MEP 途 
%, th 5 X AF MVA 途径 (图 2) (Towler and 
Weathers, 2007; Sapir-Mir et al., 2008), MVA 途径 
































1% tF MR WE FB ( nicotinamide adenine dinucleotide 
phosphate, NADPH) 为 该 反应 的 供 氧 体 。 在 ATP 和 
二 价 金属 离子 的 参与 下 , 甲 产 戊 酸 激 酶 (mevalonate 
MK ) MA we Ma OFS WO AR OT H 
(phosphomevalonate kinase, PMK ) 将 MVA 磷酸 化 ， 
形成 磷酸 甲 产 戊 酸 (mevalonatephosphate，MVAP ) 和 
fe we We FA #8 成 MR (pyrophosphormevalonate， 
MVAPP) ; MVAPP 7& E We Bad FA FS 1 R ii ae i 
( pyrophosphomevalonate decarboxylase, MDC) 的 作用 
PB BE FR JÉ I Se I Ma RE BE A ( IPP ) ( McGarvey and 
Croteau, 1995; Lopes et al., 2007) ; IPP 在 异 戊 烯 基 
REDE MR Se F AE C IPP isomerase ) 的 作用 下 形成 
DMAPP, IPP 与 DMAPP 为 类 异 成 二 烯 化 合 物 合成 单 
元 ( 王 秋 军 等 , 2012) ;此 时 IPP 与 DMAPP 可 以 在 异 
成 烯 转移 酶 系 ( prenyltransferase system, PTS) 中 的 
He A- JL SE Ae WE A A BY HE ( geranyl pyrophosphate 
synthase, GPPS ) {E Fd F 4a at Hè FL AE fE Be PR 
(geranyl pyrophosphate, GPP) , 异 戊 烯 转 移 酶 系 还 包 
括 法 尼 基 焦 磷 酸 合成 酶 ( farnesyl pyrophosphate 
synthase, FPPS) #14 JL He A JL SE fE to ak A a Mi 
( geranylgeranyl pyrophosphate synthase, GGPPS ) ; 
GPP 再 与 第 2 个 .第 3 个 IPP 在 相应 的 酶 作用 下 缩 
合成 法 尼 基 焦 磷 酸 (farnesyl pyrophosphate, FPP) 和 
He A JL AE He 4 JL SE A WE MR ( geranylgeranyl 
pyrophosphate, GGPP), GPP, FPP #0 GGPP ix 3 种 
FE YY PASS Sal) h EL SS REAK REE 








kinase, 




















首先 在 动物 和 酵母 中 发 现 的 ,主要 是 在 细胞 质 过 氧 
化 物 酶 体 与 内 质 网 中 进行 (Rohmer, 1999)。MVA 


类 、 双 昔 类 和 三 莫 类 等 高 级 的 类 异 成 二 烯 化 合 物 
〈( 罗 永明 等 , 2003). MERNE A IPP 与 DMAPP 




































































































































































































































































































































10 其 方 加 兴 等 : EES 5 NG SER SE E R EE 1227 
HUES CARE VEE) | SDE AAD B/2C-HAE-4-BiRR-4D-aR BRINE CL) 
Mevalonate pathway (Bark beetle or plant) ! DOXP/MEP pathway (Plant) 
0 ' 0 ! 
i o | 
2 i i 
S-CoA i z id i 
Aa i 出 OH i 
Acetyl-CoA i ort ws A i 
; P re ado ab sphat 
硫 解 醋 Prie slyceraldehyde-3-phosphate i 
Thiolase ! 5- 磷 酸 脱 氧 木 珊 糖 合 成 酶 i 
o 0 1-Deoxy-D-xylulose-5- 
ples phosphate synthase (DXS) | 
S-CoA | 0 OH ' 
乙酰 乙酰 辅酶 A ' | 
Acetoacetyl-CoA CH,O-P i 
乙酰 辅酶 A | OH i 
FRE S-P EL 
HMC CAN 成 酶 ' 1-Deoxy-D-xylulose-5-phosphate (DOXP) 
0 OH 0 i 5 =I SAC RD E R 
= i 1-Deoxy-D-xylulose-5- 
= A i phosphate reductoisomerase (DXR) ! 
0 S-CoA ' | 
i ae OH OH : 
3- 羟 基 -3- 甲 基 戊 二 酰 辅酶 A i i 
3-Hydroxy-3-methyl glutaryl-CoA sA CHLO-P 
1 NADPH ee 
meee ae 2C- 甲 基 4D- 赤 着 糖 本 
ompactin 、 a -4- 磷 酸 -4D- 赤 玖 糖 ! 
p: PE EN | IC Wethsl-0-erythriol-4-phosphate (MEP) | 
O OH ' qas | 
DU E | CMK 
CH3 MK \ i 
(BR) FHI DER PMK MCS ! 
(3R)-Mevalonate pp NT i Pt ely” ao eo OP i 
se 
HDS 
异 戊 烯 焦 磷 酸 异 构 酶 
IPI 
> OPE 
FR 焦 磷 酸 (IPP) 二 申 丙烯 焦 磷 酸 IDMAPP) 
nicest diphosphate Dimethylallyl diphosphate 
牧牛 儿 基 焦 磷 酸 合成 酶 
JAR L dee Pome GPPS 
pas} RERE NS N 。 香 叶 烯 合成 栈 
+ i PS Oa Myrcene Sahag | 
wy es as ! 
H “OH | n 
OH H ee 
TOO ge gae kbinend Heer LARA | lila 
cis-Verbenol trans-Verbenol i Gerany] diphosphate; Myrcene 
FN REAA 
Myrcene hydroxylase 
3 | A e J | 小 壹 二 烯 醇 脱 氢 本 | 
1 ? IDNOR IDOLDH | 
HOY es O (SSS | = HO Sy | OH 
(NERSE 7 \ vaca Jiriki OMEIA (Hh RTE 
(+)-Ipsenol Ipsenone Ipsdienone (-)-Ipsdienol (+)-Ipsdienol 
图 2 MERKAR eS BS a EL ZR a hs A) EER (ICAL Martin et al., 2003 ; 
Towler and Weathers, 2007; Sapir-Mir et al., 2008; Blomaiust et al., 2010; 王 秋 军 等 , 2012) 
Fig. 2 Biosynthesis pathway of isoprenoid aggregation pheromones ipsdienol and verbenol in bark beetles 
(adapted from Martin et al., 2003; Towler and Weathers, 2007; Sapir-Mir et al., 2008 ; 
Blomqiust et al., 2010; Wang et al., 2012) 
MK: PIR MR HH AE Mevalonate kinase; PMK: BERR HH 4% IR M He ME Phosphomevalonate kinase; MDC; 4 BMR HA Y4 IE M Ji $R fi Pyrophospho- 
mevalonate decarboxylase; CMS; 4-#fA@-2C-FF AE ais BF ME E-A- EF E HE k BE 4-Diphosphocytidyl-2C-methyl-D-erythritol4-phosphate synthase; 
CMK: 2C-H de aR ee pe -A-a H AE TE ie HACE 4 -Diphosphocytidyl-2C-methyl-D-erythritol kinase; MCS; 2C-FH 3 ais AE Wi -2 ,4- 焦 磷酸 合成 酶 2C- 
Methyl-D-erythritol 2 ,4-diphosphate synthsae; HDS; 1-#43£-2-FH 4-2- T i-4 焦 磷 酸 合成 酶 1-Hydroxy-2-methyl-2-butenyl-4-diphosphate synthsae. 虚 
ZEAE ZS AERO AY Bi, PR HE Ses EE HAR XZ, Dashed frame represents the reaction occurring only in the plant, and the bold 




















frame represents the reaction occurring only in the bark beetle. 
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则 是 在 CPPS 的 作用 下 形成 GPP,GPP 叉 在 香 叶 烯 
合成 酶 (myrcene synthase ) 的 作用 下 形成 香 叶 烯 
(Martin et al., 2003), Æ MAh L pini 中 明确 
存在 CPPS 后 ,打破 了 单 莫 类 物质 只 能 在 植物 体内 
合成 的 观点 (Gilg et al., 2005), AI IEE RHAN 
aa H Ey P450 酶 (CYP9T2 ) KEH FIE RD ak i 
HE ( Sandstrom et al., 2006) 1E E&A It SFE 1b BA BE 
控制 (R)-( -hai har Be Be CS) -( +) 7) ia 
醇 异 构 体 的 生成 (Sandstrom et al., 2008) , Fut Hs ft 
FE FA Ta Be SX ft Ej TT A E SA A É 
生成 。(R)-( - ) -/) ik BE TE) ak — Het A 
(IDOLDH ) FY fE HL F Pk 1h Wh ak a 
(ipsdienone) ,该 物质 可 作为 调节 小 去 虫 聚 集 信息 素 
成 分 比例 的 中 间 物 质 ,小 喜 二 烯 酮 在 还 原 酶 
(IDNOR ) 的 作用 下 形成 小 专 烯 酮 (ipsenone) ,接着 
可 能 在 IDOLDH 的 作用 下 形成 小 寇 烯 醇 ( Hughes, 
1974; Blomquist et al., 2010) (图 2)。 

虽然 马鞭 草 烯 醇和 小 埠 二 烯 醇 都 属于 类 异 戊 二 
烯 类 化 合 物 ,但 是 目前 还 未 发 现 马 散 草 断 醇 可 以 在 
小 骞 虫 体内 从 头 生 物 合成 的 直接 证 据 。 一 般 认 为 小 
霸 虫 是 利用 寄主 植物 中 的 a- 菠 烯 作为 马鞭 草 烯 醇 
直接 生物 合成 的 前 体 物 质 ( Blomquist et al., 2010) 。 
Qa- 落 烯 是 一 种 具有 双环 结构 的 单 六 类 化 合 物 , 在 植 
物体 内 主要 通过 5- 磷酸 脱氧 木 酮 糖 /2C- 甲 基 -4- 磷 
酸 4D- 赤 荃 糖 醇 途 径 (DOXPAMEP ) 合 成 ,与 香 叶 烯 
合成 路 线 相似 (图 2) ,但 a- 菠 烯 是 牧牛 儿 基 焦 磷酸 
在 落 烯 合成 酶 ( pinene synthase ) 的 作用 下 形成 的 
(Tashiro et ol.,，2016 ) 。 虽 然 小 害虫 体内 的 MVA 途 
径 可 以 合成 单间 类 物质 (如 香 叶 烯 ) ,但 Lanne 等 
(1989) F H“ C 标记 MVA 处 理 云 杉 八 齿 小 完工 
typographus 后 ,在 其 后 肠 挥发 物 中 仅 检 测 到 放射 性 
的 2- 甲 基 -3- 丁 烯 2- 醇 ( MB ) ,并 未 发 现 含 有 同位 素 
标记 的 马鞭 草 烯 醇 。 此 外 利用 康 帕 丁 处 理 重 齿 小 震 
后 抑制 了 小 者 二 烯 醇 的 合成 ,但 同样 方法 处 理 云 杉 
八 齿 小 埠 后 , 顺 式 马鞭 草 烯 醇 的 合成 却 没 有 受到 影 
响 (Tvarsson et al., 1993), 。 这 些 研 究 结果 都 表明 小 
才 虫 合成 马鞭 草 烯 醇 主 要 是 通过 对 寄主 挥发 物 a- 
蔬 烯 的 直接 利用 。 小 骞 虫 通过 取 食 摄 入 a- 蔬 烯 , 然 
后 在 P450 酶 的 作用 下 凑 基 化 生成 马鞭 草 烯 醇和 马 
i 0-445 Bs] ( verbenone ) ( Hunt et al., 1989; Bell et al., 
2003). BA HANA EL He AY TEBE Be HA E a a 
FY DALE Zak AAA SK A Mt LEAS BB HE BR DoT 
能 存在 从 头 生 物 合 成 途径 ( Blomquist et al., 2010) 。 
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4 取 食 和 保 幼 激素 亚 调 控 类 异 成 二 烯 
类 聚集 信息 素 的 生物 合成 


4.1 取 食 和 保 幼 激素 亚 调 控 小 嘉 二 烯 醇 的 生物 
合成 

取 食 是 齿 小 过 属 昆虫 合成 聚集 信息 素 最 重要 的 
ekt, E Ahk RA INHA 
NEERI FA ek I BS ESR R ARKIT 
AE EAN MRA ERR WEDL T , 
幼 激素 IICJHII) Ah PE AEAT RRE ARIE, 
TFSI FAE H AE JHII 刺激 下 
不 能 诱导 产生 至 集 信 息 素 ( Blomquist et al., 2010) , 
所 以 未 取 食 的 齿 小 雷 属 小 圳 虫 对 JH 的 响应 没有 
共性 。 在 自然 条 件 下 齿 小 骞 属 雄 成 虫 在 人 侵 寄主 前 
未 经 取 食 ,此 时 不 能 合成 聚集 信息 素 ; 当 雄 虫 进 入 寄 
主 通过 取 食 构建 交配 室 后 ,在 其 后 肠 中 就 能 检测 到 
聚集 信息 素 成 分 ;而且 随 着 坑道 长 度 的 变化 以 及 交 
配 前 后 不 同 状 态 发 现 聚 集 信 息 素 各 成 分 的 含量 会 发 
生动 态 变 化 (Birgersson et al., 1984; Birgersson and 
Bergström, 1989; Zhang et al., 2009a, 2009b), Æ 
WAER CE WHERE AI P FAD HMGR A 
因 的 表达 ,该 基因 表达 具有 性 别 、 取 食 和 保 幼 激素 依 
赖 性 ,说 明 取 食 诱导 或 保 幼 激素 诱导 是 美 松 齿 小 专 
产生 小 嘉 二 烯 醇 的 重要 前 提 条 件 (Hall et al., 
2002 ) 。 

内 激素 调控 小 过 虫 聚集 信息 素 的 生物 合成 过 程 
十 分 复杂 。 在 对 美 松 齿 小 改 饲 喂 寄主 植物 时 会 刺激 
雄 成 虫 咽 侧 体 合成 并 释放 JHII ,进一步 诱导 聚集 信 
息 素 小 吉 二 烯 醇 的 生物 合成 (Tillman et al., 1998 ) 
(图 3) ;在 未 取 食 的 条 件 下 利用 保 幼 激素 类 似 物 甲 
氧 普 烯 (methoprene) 处 理 重 齿 小 埠 也 能 诱导 产生 小 
才 二 烯 醇和 反 - 香 叶 燃 醇 ,但 是 谷 实 夜 蛾 Helicoverpa 
zea 性 信息 素 生 物 合 成 激活 神经 肽 Hez-PBAN 
( Helicoverpa zea pheromone biosynthesis activating 
neuropeptide ) 不 能 刺激 重 齿 小 骞 产生 聚集 信息 素 
(Ivarsson and Birgersson, 1995) ,说 明 鲜 怒 日 昆虫 内 
激素 和 鞘翅 目 昆 虫 内 激素 在 信息 素 合 成 调控 机 制 方 
面 不 具有 共性 。 具 小 圭 属 不 同 物种 间 JHII 诱导 聚 
集 信息 素 小 圳 二 烯 醇 的 产生 是 有 区 别 的 ,并 非 所 有 
小 圳 虫 ( 如 类 加 州 十 齿 小 豆 和 加 州 十 齿 小 吉 ) 在 
JH 处 理 后 都 能 诱导 生成 聚集 信息 素 (Hall et al., 
2002; Tillman et al., 2004; Bearfield et al., 2009; 
Blomquist et al., 2010), XF JHM 调控 小 圳 二 烯 醇 





































































































aT 方 加 兴 等 : MERRER ERRE AE 1229 
寄主 
Host tree 
寄主 挥发 物 取 食 
Host volatile Feedin 
伴生 真菌 
Associated fungus, 刺激 咽 侧 体 
Stimulating 







































UN HE 
Bark beetle 
咽 侧 体 
ype Corpus allatum 
寄主 挥发 物 直接 转 
化 成 聚集 信息 素 
Transforming host 保 幼 激素 王 
volatile to JHU 





aggregation 
pheromone directl 


小 圳 虫 中 肠 
Midgut of bark beetle 






聚集 信息 素 的 产 4 


Production of 








aggregation pheromone 








图 3 小 壹 虫 类 异 成 二 烯 类 聚集 信息 素 4 
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E 物 合成 过 程 中 主要 调控 因子 之 间 的 关系 图 


Fig. 3 Diagram of the relationships among the main regulatory factors in the biosynthesis process 


of isoprenoid aggregation 


的 生物 合成 机 制 也 有 较 系 统 的 研究 ,主要 是 该 激素 
调控 MVA 途径 中 关键 酶 的 酶 活性 及 相关 基因 表 
iko MVA 途径 中 最 关键 的 酶 有 HMGS, HMGR, 
GPPS 和 香 叶 烯 合成 酶 (Martin et al., 2003), WE 
和 JHIII 处 理 都 能 上 调 加 州 十 齿 小 吉 这 些 关 键 酶 基 
mRNA 的 表达 水 平 , 其 中 取 食 上 调 这 些 基因 表达 
在 32 h 时 达到 最 大 水 平 , 而 JHII 处 理 后 这 些 基因 
在 4, 8 和 16 h 上调 表 达 , 在 32 h 时 就 恢复 到 未 处 
理 水 平 (Bearfield et al., 2009) ,这 说 明 JHII 处 理 具 








pheromones in bark beetles 


有 见效 快 和 失 活 快 的 特性 。 取 食 ( 而 不 是 JHU 处 
FE) HELE HI HAE HMGS, HMGR 和 CPPS 酶 
活性 , 而 取 食 或 者 JHU 4h M AE HE S SES A a 
HMGS 和 GPPS 酶 活性 ( Bearfield et al., 2009) ,证 明 
不 同 种 类 小 壹 虫 对 JHU 的 响应 不 具有 共性 。JHII 
Wb FHSE PAE D ak at ACBL HMGS mRNA 在 雌雄 虫 前 
中 肠 表 达 量 增加 6.5 倍 ,但 肉 雄 两 性 间 HMGS 
mRNA 表达 在 响应 时 间 .对 JHIHI 剂量 敏感 性 和 组 织 
分 布 方面 差异 较 大 ,这 可 能 表明 MVA 途径 是 由 雄 
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PE) ee ES AY ( Bearfield et al., 2006, 2009), 5 
Bb FESS IMA] Vag TE JM HS Le EE E 
WRS , HERE HE AF J LAE AG EAR (GPP) ERALA is Mi 
且 JHIHI 和 取 食 均 可 使 该 酶 的 酶 活性 提高 (Martin et 
al., 2003) 。 
4.2 取 食 和 保 幼 激素 JHM 调控 马鞭 草 烯 醇 的 生 
物 合 成 

马鞭 草 烯 醇 的 生物 合成 也 受 取 食 和 内 激素 调 
控 。 小 埠 虫 合成 马鞭 草 烯 醇 时 会 受 外 源 a- 泌 烯 的 
影响 ,而 在 野外 小 堆 虫 获得 外 源 a- 菠 烯 的 主要 途径 
是 取 食 寄主 。 云 杉 八 齿 小 埠 未 进入 寄主 取 食 时 合成 
的 顺 式 马 鞭 草 烯 醇和 反 式 马鞭 草 烯 醇 的 量 都 较 小 
( Birgersson et al., 1984), 杰克 松 Pinus banksiana 
Aa ISSR L AS E E ia PA A KSL E H a EE 
取 食 美国 黑 松 Pinus contorta 时 的 2 4% ( Erbilgin e 
al., 2014) ,这 可 能 是 因为 杰克 松 比美 国 黑 松 含有 更 
多 的 a-fo WRK) D. ponderosae 上 肉 成 虫 产 
HE RI RRE ERROIA DM a ER F 
对 寄主 成 分 a-J FEE CY A A ,JHII 处 理 能 影响 
反 式 马 共 草 炳 醇 的 释放 。 雌 雄 虫 在 幼虫 发 育 阶 段 就 
积累 油 酸 马鞭 酯 和 标 榈 酸 马鞭 酯 ,但 是 雌 成 虫 人 侵 
初期 在 未 接触 寄主 a- 线 烯 的 情况 下 油 酸 马鞭 酯 可 
BFE BU SN Ay MEE iE Chiu et al., 2018) ,这 对 
LADE he be RF EDER — PL o 


5 MEMS )\maRAKIMRRR 
信息 素 生 物 合成 的 关系 


昆虫 虫 体内 外 都 栖息 着 种 类 和 数量 均 很 丰富 的 
微生物 , 随 着 分 子 技术 的 发 展 人 们 越 来 越 清 晰 地 认 
识 到 这 些微 生物 与 宿主 昆虫 之 间 有 着 密切 的 关系 。 
对 小 才 虫 而 言 ,密切 相关 的 微生物 主要 有 2 个 区 系 : 
肠 道 微生物 和 体外 伴生 真菌 。 肠 道 微生物 可 协助 宿 
主 消化 食物 .增加 寄主 适应 性 和 提高 生物 解毒 代谢 
能 力 。 例 如 ,大 小 喜 Dendroctonus rhizophagus 的 肠 道 
细菌 可 降解 寄主 的 纤维 素 , 提高 小 圳 虫 对 食物 的 消 
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bassiana FRYL Jar ÆA EH INRE ZR (oosporein) , & 
致 肠 道 微生物 群落 生态 失调 ,使 肠 道 细菌 转移 到 血 
淋巴 中 并 由 非 致 病菌 变 成 致 病菌 ,该 过 程 破坏 了 斯 
氏 按 蚊 的 免疫 系统 ,导致 参与 免疫 作用 的 效应 子 表 
达 下 调 ,加 速 真 菌 对 斯 氏 按 蚁 的 致死 过 程 ( Wei et 
al., 2017) 。 自 然 界 中 细菌 可 以 产生 6 大 类 有 机 化 
AW, TAIRA WAG GLA WIE. 
酮 醇和 酸 类 化 合 物 (Schulz and Dickschat, 2007; 
Audrain et al., 2015) ,这 些 细菌 挥发 物 在 其 生长 环 
境 中 发 挥 了 重要 作用 。 例 如 , 红 脂 大 小 才 肠 道中 的 
优 热 细菌 液化 沙 雷 菌 Serratia liquefaciens 和 水 生 拉 
ARA Rahnella aquatilis 产生 的 氮 能 够 抑制 有 害 伴 
ERKEK, IEA ift E K Leptographium 
procerum 对 碳 源 D- 松 醇和 D- 葡 萄 糖 的 利用 顺序 , 保 
证 幼虫 可 以 获得 更 多 的 D- 葡 萄 糖 来 满足 自身 生长 
(Zhou et al., 2017) 。 小 过 虫 虫 体 上 微生物 之 间 的 
相互 作用 可 促进 虫 瑚 共生 系统 的 稳定 性 。 例 如 ,有 
益 伴生 真菌 Entomocorticium spp. Fl APA TT PS KDE 
幼虫 提供 营养 物质 ,而 有 害 伴 生 真 菌 Ophiostoma 
minus 则 破坏 有 益 虫 菌 共生 系统 ;但 是 南方 松 大 小 
ee HAS AY BAR A Streptomyces thermosacchari 产生 
EY PE DB EEZ ( mycangimycin) 能 有 选择 性 地 抑制 有 
害 伴生 真菌 , 从 而 保护 虫 菌 共生 系统 (Scott et al., 
2008 ) 。 
5.1 小 喜 虫 肠 道 细菌 与 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 
生物 合成 的 关系 

近 些 年 随 着 微生物 学 的 发 展 ,昆虫 肠 道 微生物 
群落 结构 与 功能 逐渐 被 解析 清楚 ,其 中 昆虫 肠 道 微 
生物 可 参与 自身 信息 素 生 物 合成 的 实例 也 很 多 。 例 
如 , 褐 新 西 兰 肋 翅 鲁 角 金 怨 Costelytra zealandica WE 
成 虫 肠 道 细菌 可 将 酷 氨 酸 转化 成 聚集 信息 素 成 分 匠 
酚 ( Hoyt et al., 1971), BEF FEAR IL KA Locusta 
migratoria FIE /|\ We Blattella germanica 中 也 发 现 
了 上 肠 道 微生物 参与 信息 素 的 生物 合成 (Dillon et al., 
2000; Wadakatsumata et al., 2015 ) 。 小 骞 虫 肠 道 微 
生物 对 类 异 成 二 烯 类 聚集 信息 素 生 物 合成 影响 的 研 























































































































化 能 力 (Morales-Jiménez et al., 2012) ; 红 脂 大 小 寇 
的 肠 道 微生物 可 降解 寄主 抗 性 物质 a- 蔬 烯 ( Xu et 
al., 2016) ; WHER Hypothenemus hampei 肠 道 细 
菌 Pseudomonas 属 的 种 类 能 够 以 咖啡 因 作 为 碳 源 和 
氮 源 ,提高 小 壹 虫 克服 寄主 抗 性 的 能 力 (Cejanavarro 
et al., 2015 ) 。 最 新 研究 也 发 现 昆虫 外 部 真 戎 与 肠 
道 细 菌 之 间 的 互 作 能 影响 昆虫 的 免疫 系统 。 斯 氏 按 
bx Anopheles stephensi 被 球 孢 白 僵 菌 Beauveria 



































究 不 深入 也 不 系统 。 在 类 加 州 十 齿 小 吏 肠 道中 发 现 
WERE SETAE be] Bacillus cereus 可 将 寄主 成 分 w- 菠 和 烯 
转化 成 聚集 信息 素 成 分 顺 式 马鞭 草 烯 醇和 反 式 马鞭 
Ft fs WE ( Brand et al., 1975 ) ,但 Byers 和 Wood 
(1981) 的 研究 与 该 结论 有 矛盾 之 处 。 抗 生 素 [ BER 
Z (streptomycin ) 或 青霉素 (penicillin G) | 对 蜡 样 芽 
胞 杆菌 有 毒 杀 作用 ,利用 这 两 种 抗生素 处 理 类 加 州 
十 齿 小 才 后 对 顺 式 马 著 草 烯 醇和 桃 金 女 烯 醇 的 生物 
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合成 没有 影响 ,这 是 由 于 顺 式 马 其 草 烯 醇 的 生物 合 
成 主要 是 在 小 骞 虫 中 肠 细胞 中 完成 的 ,而 抗生素 并 
不 能 对 肠 道 细胞 起 作用 来 抑制 该 成 分 的 合成 ,也 有 
可 能 是 所 用 抗生素 的 量 不 足以 影响 微生物 合成 顺 式 
1 EUG BE ( Byers and Wood, 1981), Xu 等 (2015 ) 
利用 4 PHETH ZR ZT A/a a AC SHE a HE 
M FLD PIL Se Ra EAN Jc A Ba) E 
与 对 照 组 差异 不 显著 ,但 是 马鞭 草 烯 酮 却 被 显著 抑 
制 ,这 可 能 是 由 于 红 脂 大 小 圭 肠 道内 并 不 存在 可 以 
将 a- 涛 烯 转化 成 马鞭 草 烯 醇 的 微生物 。 然 而 链 霍 
素 却 能 抑制 类 加 州 十 齿 小 骞 到 集 信息 素 小 骞 二 烯 间 
和 小 堵 烯 醇 的 生物 合成 (Byers and Wood, 1981) ,{ 
是 该 研究 并 未 分 离 培养 微生物 进行 合成 小 埠 二 烯 
的 功能 验证 。 通 过 原 位 杂交 技术 对 HMGR 的 表达 
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Candida molischiana 和 Hansenula capsulata 菌株 可 以 
将 (1R)A(15)- 顺 式 马鞭 草 烯 醇 转 化 成 马鞭 草 烯 机; 
Candida nitratophila 菌株 可 将 (1R)- 顺 式 马 甘草 烯 
醇 转化 成 反 式 马 鞭 草 烯 醇 , 将 (15)- 顺 式 马 静 草 烯 醇 
转化 成 马鞭 草 烯 酮 ,从 而 改变 小 圭 虫 的 行为 习性 。 
5.3 小 喜 虫 伴生 真菌 与 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 
生物 合成 的 关系 

小 埠 虫 伴生 真菌 种 类 较 多 ,但 与 其 紧密 联系 的 
FERR EZR HTA] (Ascomycota) P AY ie 
H ( Microascales ) #1 K t% 4 H ( Ophiostomatales ) 
(Beer et al., 2014), E/E REW BE PERN — 
FEFE ak SASS, a Ae BG E 
特殊 的 结构 能 够 携带 与 其 紧密 伴生 的 真菌 孢子 ,有 
的 特 化 成 贮 菌 器 (mycangia) ,有 的 则 是 体 表 止 陷 或 






























































定位 已 经 明确 了 小 圭 二 烯 醇 的 生物 合成 是 在 小 埠 虫 
中 肠 细胞 中 (Hall et al., 2002) ,微生物 似乎 很 难 对 
小 圭 虫 内 分 泌 信号 有 代谢 响应 (Tittiger and 
Blomquist, 2017) ,此 外 在 无 菌 条 件 下 饲养 类 加 州 十 
齿 小 堆 发 现 小 守 二 烯 醇和 小 才 烯 醇 的 生物 合成 并 没 
有 明显 的 变化 ( Conn et al., 1984) ,综合 来 看 微生物 
在 小 吉 二 烯 醇 的 生物 合成 中 可 能 并 未 发 挥 主导 作 
用 。 虽 然 肠 道 微生物 是 否 参 与 小 嘉 二 烯 醇 的 生物 合 
成 似乎 已 经 被 明确 ,但 是 除了 Byers 和 Wood(1981 ) 
利用 抗生素 来 干扰 小 寇 虫 肠 道 微生物 的 试验 外 ,其 
他 研究 均 是 在 肠 道 微生物 未 发 生 改 变 的 条 件 下 进行 
的 。 抗 生 素 能 干扰 昆虫 的 肠 道 菌 群 ,也 是 目前 最 常 
用 来 验证 肠 道 微生物 与 宿主 间 关 系 的 一 种 方法 ,但 
是 干扰 后 并 不 能 保证 昆虫 达到 无 菌 状 态 , 而且 抗 生 
素 的 使 用 会 导致 宿主 肠 道 细胞 死亡 ,并 对 线粒体 的 
功能 造成 显著 改变 ( Morgun et al., 2015 )。 因 此 在 
利用 抗生素 处 理 试 虫 时 ,应 该 保证 抗生素 不 会 对 中 
肠 细胞 的 细胞 右 功 能 造成 影响 ,这 样 才 能 验证 肠 道 
微生物 对 宿主 的 作用 。 肠 道 微生物 在 小 守 二 烯 醇 的 
生物 合成 过 程 中 到 底 发 挥 何 种 作用 至 今 还 没有 明确 
的 结论 。 
5.2 小 喜 虫 肠 道 酵母 菌 与 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 
素 生 物 合 成 的 关系 

小 吉 虫 肠 道 中 的 酵母 菌 与 聚集 信息 素 的 生物 合 
成 也 有 密切 关系 。 在 黑山 大 小 尾 肠 道内 分 离 到 
Hansenula capsulata 和 Pichia pinus 2 株 酵 母 菌 ,可 将 
反 式 马 莫 草 燃 醇和 顺 式 马鞭 草 烯 醇 转化 成 马 莫 草 焕 
酮 ,从 而 终止 黑山 大 小 圳 对 受害 木 的 聚集 危害 
(Hunt and Borden, 1990) ; Leufvén 等 (1984 ) 从 云 杉 
八 齿 小 雷 肠 道内 分 离 到 6 PAR PRR RE A Dal BR, 发 现 



























































裂 颖 ,甚至 肠 道 也 可 以 携带 传播 伴生 真菌 (Batra， 
1963; Furniss et al., 1990; Kandasamy et al., 2016) 。 
NARS PE AE EL Pal TE BRIE: AS RA PE BE 
生 关 系 ,例如 ,伴生 真菌 营养 供给 (Bleiker and Six, 
2007) ,协同 克服 寄主 抗 性 和 代谢 有 毒物 质 ( Dowd , 
1992; Lieutier et al., 2009 ) , J 5E /h ex ph FE BR Ge 
(Zhao et al., 2015), KT JS RW 2 EBON HE 
(Christiansen, 1985; Kirisits and Offenthaler, 2002 ) 
VI Be) ae Ob Bh E bal zA 2 E (Paine et al., 1997), 
INER PEE E A FE IB ep FR A A E SE, ATT E 
“RARR” RIE. BAT a i FRE 
fal Endoconidiophora polonica 进入 挪威 云 杉 Picea 
abies 后 ,寄主 可 上 调 类 黄酮 和 二 葵 代 乙烯 类 物质 合 
成 基因 来 抵抗 虫 靖 系统”, 此 时 E. polonica 可 利用 
这 两 类 物质 作为 碳 源 满足 自身 生长 ,同时 也 降低 酚 
类 抗 性 物质 对 “ 虫 菌 系统 ”的 破坏 (Wadke et al., 
2016)。 通 过 对 山 松 大 小 窟 伴生 真菌 Grosmannia 
clavigera 基因 组 和 转录 组 进行 分 析 , fib aN BFE HE Mp 
类 化 合 物 可 作为 G，clavigera 的 碳 源 ,其 也 激活 了 该 
真菌 对 寄主 抗 性 物质 具有 解毒 代谢 能 力 的 功能 基因 
(Diguistini et al., 2011) 。 华 山 松 大 小 圳 D. armandi 
其 露 在 单间 烯 中 能 够 诱导 华山 松 大 小 寇 CYP4 基因 
表达 量 上 升 (Dai et al., 2014) ,秦岭 细 粘 束 孢 菌 丝 
中 的 CYP57F1 基因 转录 水 平 显 著 上 调 ( Dai et al., 
2015) ,从 而 提高 华山 松 大 小 窟 对 寄主 的 适应 性 。 
但 伴生 真 凋 对 小 守 虫 也 会 产生 不 利 影响 ,例如 ,伴生 
真菌 挥发 物 (FVOCs) 可 吸引 捕食 性 和 寄生 性 天 敌 
( Kandasamy et al.，2016 ) 。 小 圳 虫 伴生 真菌 挥发 物 
主要 包括 杂 醇 、 帖 类 化 合 物 . 芳 族 化 合 物 和 脂 族 醇 ， 
这 些 挥发 物 可 作为 引诱 剂 或 驱 避 剂 用 于 小 恬 虫 的 生 
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态 管 理 (Kandasamy et al., 2016), 4ER TE/\ ek 
虫 聚集 信息 素 合 成 过 程 中 也 发 挥 了 重要 作用 ,例如 ， 
南方 松 大 小 圭 伴 生 真 阔 能 够 将 反 式 马 甘草 烯 醇 氧 化 
成 马鞭 草 烯 酮 (Brand et al.，1976), 从 而 影响 小 过 
HARTE; ze 12 A h ak FE AE A Grosmannia 
europhioides 可 利用 葡萄 糖 作为 碳 源 ,从头 合成 其 聚 
集 信 息 素 成 分 MB(Zhao et al., 2015) ,而 MB 也 是 
MVA 途径 中 的 产物 (Lanne et al., 1989) ,因此 引起 
DEJAN RREH MB ot Bt AK AA 
合成 ,也 有 来 自 于 伴生 真 阔 合成 。 此 外 , 红 脂 大 小 堵 
伴生 真菌 Ophiostoma minus 能 够 削弱 幼虫 的 取 食 活 
性 ,降低 幼虫 的 体重 ;幼虫 后 肠 挥发 物 马 鞭 草 烯 醇 、 
桃 金 娘 烯 醇和 桃 金 娘 烯 醛 ( myrtenal ) 能 够 抑制 5 种 
伴生 菌 的 生长 (Wang et al., 2011), 























6 小 结 与 展望 

















小 吉 虫 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 生 物 合 成 过 程 
极其 复杂 ,是 小 骞 虫 与 寄主 植物 在 自然 条 件 下 协同 
进化 的 结果 ( Byers and Birgersson, 2012), Z% R 
Sea EB TE) ak AA KE Gk, A 
AY BIA) te i E ,合成 位 点 主要 在 中 肠 细 胞 中 。 
取 食 寄主 植物 是 小 过 虫 诱导 合成 保 幼 激素 来 调控 聚 
集 信息 素 生 物 合成 的 必要 条 件 。 目 前 就 取 食 和 保 幼 
激素 对 类 异 戊 二 烯 类 聚集 信息 素 生物 合成 在 分 子 与 
生化 水 平 的 调控 机 制 ,以 及 该 类 聚集 信息 素 在 小 宕 
虫 体内 的 生物 合成 途径 等 方面 的 研究 都 已 经 形成 科 
学 定论 ,但 仍 有 以 下 3 方面 的 问题 需要 解决 :(1) 寄 
主 挥发 物 是 通过 什么 样 的 方式 进入 中 肠 细 胞 中 , 转 
化 成 聚集 信息 素 后 又 是 如 何 转运 回肠 道中 的 
(Tittiger and Blomquist, 2017) ; (2) “yan HORE fA 
FRAY EC DALE OL i , ICA In ae AO Pek — ii 
we ES ly ae Hs WE AY E fi] ( Tittiger and Blomquist, 
2017) ; (3) WNE NEER Sb E MP es PS HE a 
二 烯 醇 的 效率 较 低 的 原因 。 

伴生 真菌 和 上 肠 道 微生物 合成 小 骞 取 集 信息 素 的 
方式 主要 有 2 种 :(1) 从 头 合成 ,利用 某 些 营养 物质 
(如 糖 类 ) 通 过 微生物 自身 生化 途径 合成 聚集 信息 
素 ;(2) 转 化 聚集 信息 素 的 合成 前 体 物 质 。 微 生物 
与 宿主 昆虫 之 间 存 在 着 协同 进化 关系 ,小 圳 虫 聚 集 

言 息 素 的 合成 主体 和 作用 对 象 都 是 小 骞 虫 本 身 , 微 
生物 在 聚集 信息 素 生 物 合成 过 程 中 到 底 扮演 什么 样 
的 角色 还 需要 进行 更 加 深入 的 研究 。 肠 道 微生物 是 
一 个 结构 稳定 的 微 生 态 系统 ,系统 中 微生物 占据 着 

































































不 同 的 生态 位 ,对 宿主 具有 不 可 替代 的 作用 。 绝 大 
部 分 的 微生物 是 不 可 以 培养 的 , 仅 从 可 培养 微生物 
的 角度 入手 探讨 其 与 小 壹 虫 聚集 信息 素 生 物 合成 之 
间 的 关系 具有 局 限 性 。 探 讨 肠 道 微生物 与 小 吉 虫 聚 
集 信 息 素 生物 合成 之 间 的 关系 ,应 该 利用 宏基 因 组 
和 宏 转 录 组 技术 从 微生物 构成 的 微 生 态 系统 入 手 ， 
才能 较为 全 面 认识 微生物 的 结构 和 功能 。 
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